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Introducción 

Uno de los objetivos principales de la Ecología es dilucidar cuáles son 
los factores que determinan la heterogeneidad de la vegetación en distintas es¬ 
calas (Gleason, 1926; Whittaker, 1977; Levin, 1992; Huston, 1994). El concepto 
de heterogeneidad ha adquirido muchos significados diferentes en ecología, de 
acuerdo con el nivel de organización considerado y los métodos utilizados para 
caracterizarla (Kolasa y Rollo, 1991). La heterogeneidad de la vegetación es 
aquí definida como la variabilidad espacial de la composición de especies en 
un área de extensión conocida y representa el componente geográfico de la di¬ 
versidad de especies vegetales (Whittaker, 1977; Loreau, 2000; Crawley y Harral, 
2001 ). La heterogeneidad vegetal resulta de la distribución espacial de las pobla¬ 
ciones de plantas en respuesta a la variación de los factores ecológicos que 
afectan el crecimiento, la supervivencia y la reproducción, y que actúan selec¬ 
cionando cuáles especies pueden vivir en un sitio dado (Gleason, 1926; Wiens, 
1976). La heterogeneidad de la composición florística refleja tanto la presencia 
o ausencia de distintas especies, como los cambios en la abundancia relativa 
de las especies de un punto a otro del espacio. 

La naturaleza de la heterogeneidad vegetal de los ecosistemas, así como 
la percepción de la misma, dependen de la escala espacial en la que el sistema 
es analizado. Un atributo de la vegetación que exhibe una alta variabilidad es¬ 
pacial en una escala análisis, puede parecer relativamente homogéneo en otras 
escalas de mayor o menor detalle. La heterogeneidad de las condiciones am¬ 
bientales a su vez se manifiesta a través de una jerarquía de escalas ecológi¬ 
cas (Wiens, 1989; Levins, 1992). Por esta razón, la identidad de los principales 
factores determinantes de la heterogeneidad de la vegetación también varía 
con la escala espacial (Greig-Smith, 1979; Shmida y Wilson, 1985; Reed et al., 
1993; Huston, 1994). El interés por comprender la importancia de la escala de 
observación al analizar patrones y procesos ecológicos se desarrolló sobre to¬ 
do durante los años ’80 y ’90 (Wiens, 1976, 1989; Levin, 1992), aunque el pro¬ 
blema había sido formulado previamente (ver Watt, 1947; Greig-Smith, 1979). 
Actualmente se acepta que la comprensión de un fenómeno ecológico requiere 
considerar procesos que operan en distintas escalas espacio-temporales (Wiens, 
1989; por Ej. Bengtsson etal., 2001 ) y que procesos ecológicos relevantes en 
una escala pueden tener escasa influencia sobre los patrones observados en 
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otras escalas (O’Neill etal., 1986; Wiens, 1989). El análisis de la heterogeneidad 
vegetal mediante protocolos que consideren explícitamente la existencia de 
patrones en diferentes escalas parece justificado (Reed et al., 1993), a pesar 
de que la mayoría de los estudios de campo sólo centran la atención sobre una 
escala de observación. 

La Teoría de las Jerarquías (Allen y Starr, 1982; Allen etal., 1984; O’Neill 
etal., 1986) ofrece un marco conceptual para el análisis de sistemas biológicos 
cuyos componentes se disponen en diferentes niveles o subsistemas que operan 
en distintas escalas espacio-temporales. El concepto de escala ocupa un lugar 
central en esta teoría, (ver Caja Conceptual) ya que ayuda a definir con precisión 
los componentes y límites del sistema considerado y permite reconocer los do¬ 
minios de interpretación para los patrones observados en un nivel jerárquico 
(Allen etal., 1984). Los sistemas organizados jerárquicamente se caracterizan 
porque la estructura y dinámica de las entidades de un nivel no sólo dependen 
de las interacciones entre ellas y de los procesos activos en niveles jerárquicos 
inferiores, sino que además son controladas por el “ambiente” generado por las 
entidades de los niveles superiores (Allen y Starr, 1982; O’Neill etal., 1986). 
Por ejemplo, la composición florística de una comunidad refleja las relaciones 
competitivas entre las especies a escala planta-planta, así como también el ré¬ 
gimen de perturbaciones abióticas (Urban etal., 1987) y la composición de la 
flora en la escala del paisaje (Acker, 1990). 

Otra característica de los sistemas jerárquicos es que las entidades de 
los niveles superiores exhiben un comportamiento temporal más estable que 
los componentes de niveles inferiores (O’Neill et al., 1986). Por ejemplo, las 
propiedades del suelo asociadas al mosaico de comunidades vegetales en un 
paisaje cambian lentamente en la escala de décadas (Schimel etal., 1985). En 
cambio, la heterogeneidad microambiental que incide sobre el establecimiento 
de especies en una comunidad está sujeta a cambios muy frecuentes, en la 
escala de días, como resultado de los procesos demográficos, la actividad de 
herbívoros y la ocurrencia de perturbaciones de distinto origen (Watt, 1947; 
Grubb, 1977; Coffin y Lauenroth, 1988). 

En este capítulo se analizan los factores determinantes de la heteroge¬ 
neidad vegetal en ecosistemas de pastizal y su relación con el pastoreo en di¬ 
ferentes escalas espaciales. En primer lugar, se evalúan los principales con¬ 
troles de la heterogeneidad de la vegetación, incluyendo al pastoreo de grandes 
herbívoros, desde la escala regional hasta la escala de la planta individual. 
Esta síntesis se apoya en un modelo general sobre la importancia relativa de 
los factores bióticos y abióticos en la determinación de la heterogeneidad a 
diferentes escalas. En segundo lugar, se analizan los patrones de la relación 
vegetación-ambiente en un pastizal de la Pampa Deprimida y se utiliza este 
sistema para evaluar la influencia del pastoreo sobre la heterogeneidad observada 
en tres escalas: paisaje, comunidad y parche. Si bien el énfasis estará puesto 
sobre los sistemas donde dominan las formas de vida herbáceas, los principios 
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aquí discutidos son aplicables a otros biomas donde predominan plantas leñosas. 
Debe notarse, sin embargo, que las escalas relevantes para analizar la hete¬ 
rogeneidad vegetal se ajustan al tamaño modal de las formas de vida carac¬ 
terísticas de cada ecosistema. 


Controles de la heterogeneidad en diferentes escalas 

La importancia relativa de los factores ecológicos que inciden sobre la he¬ 
terogeneidad de la vegetación cambia con la escala espacial considerada. Esta 
idea se traduce en un modelo conceptual (Fig. 1) que postula que la importancia 
relativa de los factores del hábitat como determinantes de la composición y di¬ 
versidad de especies aumenta con la extensión (ver Caja conceptual: escala, gra¬ 
no y extensión espacial) de la escala de observación (Shmida y Wilson, 1985; 
Crawley y Harral, 2001). Dado que diferentes factores abióticos exhiben escalas 
de discontinuidad particulares (Reed et al., 1993), la identidad de las variables 
asociadas con la heterogeneidad de la vegetación también cambia con la escala 
enfocada. De acuerdo con este modelo, las relaciones interespecíficas y factores 
autoecológicos como la forma de crecimiento y modo de dispersión de las es¬ 
pecies, adquieren mayor relevancia a medida que se reduce la extensión de la 
escala de percepción (Fig. 1). Por otro lado, los efectos de masa generados por la 
dispersión de semillas entre hábitats vecinos ejercen una mayor influencia relativa 
sobre la heterogeneidad vegetal a escalas intermedias, donde las interacciones 
bióticas y el hábitat influirían de manera similar sobre la heterogeneidad (Fig. 1). 

Este modelo no considera explícitamente el papel de las perturbaciones ya 
que éstas son en sí mismas fenómenos jerárquicos y sus efectos también de¬ 
penden de la escala de análisis y el nivel de organización considerados (Allen y 
Starr, 1982; Urban etal., 1987). Diferentes agentes de perturbación pueden afectar 
significativamente la heterogeneidad de la vegetación en distintas escalas 
(Auerbach y Shmida, 1987; Pickett et al., 1989). El pastoreo es un factor de per¬ 
turbación que moldea la estructura y el funcionamiento de la vegetación en la 
mayoría de los ecosistemas de pastizal. Por lo tanto, esta sección incluye una 
revisión de los variados efectos del pastoreo sobre la heterogeneidad vegetal (cf. 
Adler etal., 2001). Este análisis concluye con una serie de hipótesis alternativas 
referidas al impacto del pastoreo sobre la relación vegetación-ambiente en distintas 
escalas espaciales. 


Heterogeneidad espacial en sistemas herbáceos 

Los pastizales tienen un alto potencial para ser heterogéneos en diversas 
escalas debido al reducido tamaño individual de las plantas que los componen. 
En general, la heterogeneidad vegetal en áreas extensas correspondientes a la 
escala regional o continental (Fig. 1), refleja la influencia de patrones macroclimá- 
ticos determinados por la variación latitudinal y longitudinal de la precipitación 
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Escala espacial (m 2 ) 


FIGURA 1 Modelo general de los factores determinantes de la heterogeneidad de la ve¬ 
getación en diferentes escalas espaciales. El eje de ordenadas representa el porcentaje 
de la variación de la composición florística que sería explicado por los distintos factores 
según la escala de análisis considerada. 


y las temperaturas (McNaughton, 1983; Sala et al ., 1988; Paruelo y Lauenroth 

1996). En esas escalas, la heterogeneidad se manifiesta en forma de gradientes 
definidos por la abundancia de diferentes grupos funcionales de plantas (por Ej. 
pastos C3 vs. C4), la productividad primaria o la diversidad florística. En una 
región es posible distinguir paisajes caracterizados por distintos niveles de he¬ 
terogeneidad fisiográfica, los cuales presentan diferencias más o menos notables 
en la heterogeneidad espacial de la vegetación (Jobbágy etal ., 1996; Perelman 
etal ., 2001). Tanto la composición como la riqueza de la flora regional dependen 
de procesos históricos y biogeográficos relacionados con la dinámica de migra¬ 
ción de especies, las tasas de extinción, el uso de la tierra y las invasiones bio¬ 
lógicas (Ricklefs y Schluter, 1993; McKinney y Lockwood, 1999; Chaneton etal ., 
2002). 

En la escala de paisaje (Fig. 1) la heterogeneidad de los pastizales suele 
estar determinada por la diferenciación de comunidades a través de gradientes 
ambientales asociados al relieve topográfico (Gibson y Hulbert, 1987; Milchunas 
etal ., 1989), el régimen de drenaje (Dix y Smeins, 1967), las propiedades fisico¬ 
químicas del suelo (Belsky 1988) o combinaciones complejas de esas variables 
(Schimel etal ., 1985; Perelman etal ., 2001). Las perturbaciones abióticas como 
incendios o inundaciones pueden acentuar sustancialmente la variabilidad espa¬ 
cial y temporal del ambiente en la escala de paisaje. Por ejemplo, en las praderas 
de EE.UU. la frecuencia de incendios naturales interactúa con la topografía 
creando un mosaico de comunidades en diferentes estados de sucesión post¬ 
fuego (Gibson y Hulbert, 1987; Glenn etal ., 1992). 
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En la escala de paisaje adquieren mayor importancia los “efectos de masa” 
entre comunidades adyacentes (Gleason, 1926; Shmida y Wilson, 1985; Zobel, 
1997). Los efectos de masa se refieren a que la presencia de ciertas especies 
en sitios donde las condiciones locales no serían las más apropiadas para su 
reproducción, puede ser mantenida por la inmigración de propágulos desde si¬ 
tios vecinos donde las condiciones serían más favorables para ellas (Shmida y 
Wilson, 1985). La interacción entre las propiedades del hábitat, las perturba¬ 
ciones y los fenómenos de masa genera mosaicos dinámicos de vegetación 
en el paisaje y contribuye al mantenimiento de la diversidad en las comunidades 
locales (Auerbach y Shmida, 1987; Zobel, 1997; Loreau, 2000). La influencia azarosa 
de los patrones de dispersión se superpone con los efectos más predecibles 
de la matriz abiótica creada por diferentes gradientes ambientales. Estos 
gradientes suelen explicar la mayor parte de la variabilidad observada en la 
composición y diversidad vegetal a escala de paisaje (Fig. 1; Shmida y Wilson, 
1985; Crawley y Harral, 2001). 

En una escala de mayor detalle, las distintas comunidades aparecen inte¬ 
gradas por “parches” caracterizados por una composición florística particular 
(Wiens, 1989). En la escala de comunidad existe una variación más o menos 
gradual en las condiciones del hábitat, la cual interactúa con diferentes factores 
bióticos en el control de la heterogeneidad vegetal (Fig. 1). La variabilidad interna 
de las comunidades de pastizales puede ser determinada por cambios sutiles 
en la topografía (Sterling etal., 1984), fertilidad, pH o salinidad del suelo (Greig- 
Smith, i 979; Belsky, 1983). La heterogeneidad de parches reflejaría la separación 
de nichos entre las especies que coexisten en una comunidad (Tilman, 1982). 
La respuesta de las plantas al ambiente abiótico suele estar de todos modos 
condicionada por la presencia de otras especies (Huston y DeAngelis, 1994). 
Interacciones como la competencia y la facilitación pueden ejercer una fuerte 
influencia sobre el patrón espacial de la comunidad (Facelli yTemby, 2002; FIoopes 
y Hall, 2002). Alternativamente, la división del hábitat y las interacciones inte¬ 
respecíficas podrían tener poca relevancia, mientras que otros factores bióticos 
como los patrones de propagación clonal (Belsky, 1986) y la distancia de dispersión 
de semillas (T urnbull et al., 2004) podrían ser las causas principales de la hetero¬ 
geneidad de parches observada. Por último, las perturbaciones generadas por la 
actividad de distintos animales cavadores pueden ser una fuente importante de 
heterogeneidad espacial en las comunidades herbáceas (Platt, 1975; Tilman, 1982; 
Hoobs y Mooney, 1991). 

En escalas aún más detalladas (parche-micrositio, Fig. 1) la heterogeneidad 
es definida por el patrón de distribución de las plantas individuales, de modo 
que el tamaño individual, la arquitectura y el hábito de crecimiento de las especies 
suelen determinar la estructura del pastizal a escala fina (Watt, 1947; Greig- 
Smith, 1979). A medida que se achica la extensión y el grano de observación, la 
actividad biológica de las plantas actúa desacoplando la influencia del am¬ 
biente abiótico sobre la vegetación (Wiens, 1989). La heterogeneidad de mi- 
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crositios creada por las plantas afecta, a su vez, la dinámica de regeneración de 
las especies desde el banco de semillas del suelo (Grubb, 1977; Gibson, 1988b). 
Por otro lado, en algunos sistemas se ha observado que la distribución de especies 
a escala fina refleja los patrones de herbivoría (Hanley y Fenner, 1996) y los 
microdisturbios generados por invertebrados del suelo (Thompson et al., 1993). 
En síntesis, puede resultar difícil establecer una relación causal entre la com¬ 
posición vegetal y la heterogeneidad de microhábitats (Fig. 1), ya que a escala 
pequeña la correspondencia vegetación-ambiente es sustancialmente modificada 
por las interacciones bióticas (Huston y DeAngelis, 1994) y por el efecto de las 
propias plantas sobre las condiciones microambientales (Gibson 1988, a, b; Hook 
ET AL., 1991). 


Efectos del pastoreo sobre la heterogeneidad espacial 

El pastoreo de grandes herbívoros es uno de los principales agentes de 
perturbación en los pastizales de todo el mundo (Milchunas etal., 1988). El pa¬ 
trón espacial del pastoreo depende de las decisiones de forrajeo y uso del hábi¬ 
tat de los herbívoros, las cuales se ajustan a una jerarquía de escalas ecológi¬ 
cas (Senft etal., 1987). Los efectos del pastoreo sobre la estructura de la vege¬ 
tación son mediados por una variedad de procesos que se manifiestan a diferentes 
escalas (Senft etal., 1987; Milchunas etal., 1988; Knapp etal., 1999). Esos pro¬ 
cesos comprenden la selección de áreas de alimentación, el comportamiento de 
forrajeo, el consumo selectivo de especies, la deposición de nutrientes, el pisoteo 
y la interacción con factores abióticos (clima, topografía, disponibilidad de agua, 
etc.) y con perturbaciones físicas como incendios, inundaciones o sequías. 
Por lo tanto, es razonable pensar que el pastoreo influya de diferente manera 
sobre la heterogeneidad de la vegetación según la escala considerada (Adler 
etal., 2001). 


ESCALA, GRANO Y EXTENSIÓN ESPACIAL 


La detección de patrones en la naturaleza es función de la escala de investigación. 
En este contexto, la noción de escala hace referencia a la relación entre la extensión del 
universo de observación ( extent ), dictada por el área abarcada por el estudio, y el área 
de mínima resolución espacial (grain), dictada por el tamaño de la unidad de muestreo 
(Allen et al., 1984; O’Neill et al., 1986; Wiens, 1989). La extensión y el grano de observación 
determinan, respectivamente, los límites de resolución espacial superior e inferior de un 
estudio y por lo tanto restringen las inferencias de una investigación (Allen et al. 1984). 
Por un lado, no es apropiado generalizar más allá de los límites del universo abarcado por 
el muestreo (a menos que se suponga que los patrones y procesos ecológicos son 
independientes de la escala). Por otro lado, no es posible detectar y analizar entidades 
más pequeñas que el grano con el cual se observa al sistema. 
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A escala regional, existen buenas evidencias de que el comportamiento 
migratorio estacional de herbívoros nativos (McNaughton, 1983) y la historia de 
uso de los pastizales para ganado doméstico (Mack y Thompson, 1982), han 
ejercido una fuerte influencia sobre la composición florística y diversidad de 
los pastizales. La existencia de patrones regionales en la estructura del pastizal 
asignables a la expansión del uso pastoril fue registrada por Darwin (1893) 
durante su travesía por la Región Pampeana. Darwin observó dos “tipos” de 
pastizal, uno de pastos altos y “duros” al sur del río Salado y otro de pastos 
cortos y “blandos” que se extendía hacia el norte del Salado. La interpretación 
de esa heterogeneidad como un resultado del uso antrópico, es apoyada por 
los cambios ocurridos en la frontera agropecuaria y la estructura del pastizal 
pampeano desde mediados del siglo XIX (Ghersa et al., 1998). 

El pastoreo puede afectar la heterogeneidad de la vegetación en la escala 
de paisaje de distintas maneras según el rango de variación espacial de la car¬ 
ga de pastoreo y la escala de los gradientes ambientales subyacentes (Adler 
etal., 2001 ). La intensidad del pastoreo muchas veces covaría con la topografía 
generando un patrón de utilización del pastizal que acentúa las diferencias 
entre las comunidades de sitios bajos y altos del paisaje (Senft et al., 1987; 
Glen etal., 1992; Knapp etal., 1999). En otros sistemas, el impacto del pastoreo 
cambia entre pastizales establecidos sobre diferentes tipos de suelo (Safford y 
Harrison, 2001 ). En sistemas áridos es frecuente que la intensidad de pastoreo 
varíe predeciblemente con la distancia a las fuentes de agua (Landsberg etal., 
2003). El pastoreo puede crear así marcados gradientes de vegetación en áreas 
que de otro modo se verían homogéneas a esa escala. En cambio, en otros ca¬ 
sos se ha demostrado que el pastoreo reduce las diferencias florísticas entre co¬ 
munidades situadas en diferentes posiciones del paisaje (Sala et al., 1986; 
Milchunas etal., 1989; Adler y Lauenroth., 2000). 


Los estudios enfocados sobre una escala particular enfrentan un compromiso en 
cuanto a la definición del grano y la extensión. Cuando el objetivo es analizar patrones de 
gran extensión, es necesario expandir el universo de observación. Al mismo tiempo, 
suele aumentar el tamaño de la muestra individual, ¡o que causa la pérdida de resolución 
para detalles de escala fina (Wiens, 1989). Cuando se enfocan patrones en escalas de 
gran detalle, es necesario reducir el grano del muestreo y por razones logísticas, tam¬ 
bién suele reducirse la extensión del estudio, con la consiguiente pérdida de generalidad. 
Los estudios que abarcan múltiples escalas de análisis pueden seguir dos estrategias: (i) 
pueden variar sistemáticamente un aspecto del muestreo, por Ej. el grano, mientras que 
el otro se mantiene constante, o (i¡) pueden cambiar ambos simultáneamente según las 
escalas de interés definidas a priori. En ambos casos se intenta revelar la existencia de 
patrones en diferentes escalas. El Cuadro 1 resume la estrategia utilizada para estudiar 
la heterogeneidad de un pastizal pampeano en tres escalas diferentes. La extensión y el 
grano fueron ajustados de acuerdo con los componentes de la vegetación (comunida¬ 
des, parches, individuos) considerados en cada escala. 
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El pastoreo suele aumentar la diversidad de especies en la escala de 
comunidad (Olff y Ritchie, 1998) y puede afectar la heterogeneidad de parches 
a través de mecanismos directos, como el consumo diferencial de especies y 
la excreción de nutrientes (McNaughton, 1 983; Day y Detling, 1 990; Steinauer y 
Collins, 1995; Cid y Brizuela, 1998), o de mecanismos indirectos, como la sali- 
nización del suelo (Srivastava y Jefferies, 1995). En ciertos casos, el aumento 
de la riqueza de especies inducido por el pastoreo refleja la mayor variabilidad 
de la composición florística entre los parches de la comunidad (Olff y Ritchie, 
1998; Adler etal., 2001), mientras que en otros casos está asociado a una ma¬ 
yor aglomeración de especies en escalas reducidas (Chaneton y Facelli, 1991). 
En pastizales áridos, las especies más palatables suelen estar asociadas con 
especies poco palatables que actúan como “refugios” y cuya distribución espacial 
afecta el patrón de pastoreo dentro de la comunidad (Milchunas y Noy-Meir, 2002). 
El consumo selectivo de los herbívoros puede crear y mantener mosaicos de 
vegetación, donde parches sobrepastoreados alternan con otros ligeramente 
pastoreados (McNaughton, 1983; Cid y Brizuela, 1998). En muchos sistemas el 
pastoreo intenso favorece el crecimiento de pastos rastreros cuya expansión 
clonal genera parches bien definidos sobre una matriz multiespecífica (Mc¬ 
Naughton, 1983; Belsky, 1983, 1986). Si bien tales efectos se retroalimentarían 
provocando un aumento de la heterogeneidad espacial (Adler etal., 2001 ), también 
se ha observado que la herbivoría puede reducir la heterogeneidad de la comu¬ 
nidad, especialmente cuando se ve favorecida la dominancia de unas pocas 
especies resistentes al pastoreo (Milchunas y Lauenroth, 1989; Glenn etal., 1992) 
y/o la colonización masiva de especies oportunistas (Chaneton y Facelli, 1991). 

El pastoreo ejerce un fuerte impacto sobre la heterogeneidad a pequeña 
escala. El pastoreo incrementa la diversidad de micrositios para el estableci¬ 
miento de especies a través del pisoteo, la deposición de heces, la remoción 
de biomasa y la fragmentación de matas de pasto (Coffin y Lauenroth, 1988; 
Gibson, 1988 a, b). El pisoteo puede aumentar o reducir la heterogeneidad m¡- 
crotopográfica según la carga de herbívoros y la arquitectura de las especies 
dominantes (Gibson, 1 988a). En algunos casos, la competencia generada por el 
crecimiento lateral de los pastos resistentes al pastoreo reduce la disponi¬ 
bilidad de micrositios seguros para el reclutamiento de otras especies, reducien¬ 
do la heterogeneidad florística (Milchunas y Lauenroth, 1989). En cambio, en 
pastizales donde dominan los pastos altos, la defoliación puede crear un diseño 
heterogéneo de claros en el canopeo que permite la emergencia de muchas es¬ 
pecies distintas (Grubb, 1977). En general, los micrositios creados por la 
deposición de heces y el pisoteo aumentan la heterogeneidad a escala fina, ya 
que constituyen focos de colonización de especies fugitivas, cuya persistencia 
depende de la dinámica de esas microperturbaciones (Coffin y Lauenroth, 1988). 

Los efectos del pastoreo sobre la heterogeneidad vegetal discutidos en los 
párrafos anteriores sugieren que el pastoreo puede alterar las relación espacial 
entre la composición florística y los factores abióticos observada en una escala 
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particular. Esto implica que el grado de correlación vegetación-ambiente en el 
modelo inicial (Fig. 1) podría ser modificado por la acción del pastoreo. En la 
Figura 2 se proponen diferentes hipótesis acerca de la posible influencia del 
pastoreo sobre la relación vegetación-ambiente en diferentes escalas. Estas 
hipótesis enfatizan tres aspectos importantes. Primero, el pastoreo puede modificar 
la intensidad de la asociación espacial entre la composición florística y el ambiente 
abiótico (Fig. 2a). Segundo, el efecto de! pastoreo sobre la relación vegetación- 
ambiente podría depender de la escala de observación (Fig. 2b).Tercero, la corre¬ 
lación vegetación-ambiente y los efectos del pastoreo sobre la misma podrían no 
ser lineales (Fig. 2c). 

Una evaluación cuantitativa rigurosa de estas hipótesis requiere de un 
protocolo de muestreo intenso que permita describir, en presencia y ausencia 
de pastorea, la variabilidad espacial de la vegetación y del ambiente en distintas 
escalas, utilizando las mismas variables de respuesta pero cambiando el grano 
y/o la extensión del muestreo según la escala enfocada (ver Caja Conceptual). 
Esa información no ha sido publicada para ningún ecosistema de pastizal. Aquí 
se realizará una primera evaluación cualitativa de los modelos planteados (Fig. 
2), utilizando datos disponibles para un pastizal inundable del centro de la Pampa 
Deprimida. 


Heterogeneidad de la vegetación en la Pampa Deprimida 

La Pampa Deprimida es una de las mayores extensiones del mundo 
ocupada por pastizales naturales. El pastizal comprende un mosaico de co¬ 
munidades vegetales (Burkart etal., 1990), con una gran diversidad de plantas 
nativas y exóticas (Perelman et al., 2001; Chaneton etal., 2002). El clima de la 
región es templado húmedo, con una precipitación media anual ca 980 mm. El 
paisaje se caracteriza por su relieve plano y la ocurrencia periódica de inunda¬ 
ciones, cuya intensidad y duración cambia con la posición topográfica. El mo¬ 
saico de suelos dominantes también está asociado a la heterogeneidad del re¬ 
lieve topográfico. Las áreas bajas inundables presentan suelos arcillosos for¬ 
mando complejos hidro-halomórficos, mientras que las áreas más altas tienen 
suelos arenosos bien drenados (Lavado y Taboada, 1987; Batista y León, 1992). 
Estos pastizales son manejados para pastoreo vacuno en potreros de gran 
extensión. El pastoreo doméstico ejerce un impacto significativo sobre la es¬ 
tructura y el funcionamiento del ecosistema (Sala etal., 1986; Lavado yTaboada, 
1987; Chaneton et al., 1996, 2002; Rusch y Oesterheld, 1997). 

Con el objeto de caracterizar la heterogeneidad de la vegetación en relación 
con diferentes factores ambientales y con la presencia de grandes herbívoros, 
se llevaron a cabo estudios en un pastizal localizado en el centro de la Pampa 
Deprimida, cerca de Pila, Pcia. de Buenos Aires. El total del área estudiada se 
encontraba sujeta al pastoreo vacuno con una carga media de 0,55 animales/ 
ha año. El análisis de la heterogeneidad comprendió tres escalas: paisaje, 
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FIGURA 2. Efectos hipotéticos del pastoreo sobre la relación entre la heterogeneidad de la 
vegetación y la variación del ambiente abiótico a diferentes escalas. Los modelos en el 
panel (a) suponen que el efecto del pastoreo es independiente de la escala espacial de 
observación (aunque puede aumentar o reducir la correlación vegetación-ambiente), 
mientras que en los otros paneles se supone que el efecto del pastoreo varía con la escala, 
ya sea en forma lineal (b) o no lineal (c). El “efecto” del pastoreo es la diferencia entre las 
líneas continua y rayada. 


comunidad y parche (Fig. 3). La escala de paisaje fue representada por una 
superficie de varias hectáreas cuya heterogeneidad está definida por diferentes 
comunidades y por la presencia de suaves gradientes topográficos. La escala 
de comunidad abarcó una extensión de ~1 ha con topografía nivelada y una 
heterogeneidad definida por cambios sutiles en la abundancia de las especies. 
La escala de parche estuvo referida a la distribución de las especies sobre dis¬ 
tancias menores a 10 m (Fig. 3). 
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FIGURA 3. Escalas de observación de la heterogeneidad espacial de la vegetación con¬ 
sideradas en este trabajo para un pastizal natural del centro de la Pampa Deprimida. 


Ei análisis de la heterogeneidad involucró cambios en la extensión y el grano 
del muestreo de acuerdo con la escala de observación considerada (Cuadro 1). 


CUADRO i Escalas y protocolos de muestreo utilizados para analizar la heteroge¬ 
neidad espacial en un pastizal de la Pampa Deprimida (ver texto). 


Escaia de 
observación 

Extensión del 
muestreo 

Grano de 
muestreo 

Distancia 

mínima 

Número de 
muestras 

Paisaje 

5 x 10 J m 2 

10 nr 

20-40 m 

24 

Comunidad 

5 x 10 3 m 2 

1 m 2 

10 m 

54 

Parche 

10 m 2 

10 cnr 

0,1 cm 

100 


25 
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Escala de paisaje 

La heterogeneidad a escala de paisaje fue caracterizada mediante 24 
censos fiorísticos realizados a lo largo de tres transectas (200-400 m) localizadas 
dentro del mismo potrero bajo pastoreo continuo. Cada censo representó un 
“stand” de vegetación. El ordenamiento multivariado de los censos por análisis 
de correspondencia (Gauch, 1982), basado en la frecuencia local de 62 especies, 
permitió discriminar cuatro grupos de “stands” (Fig. 4a). La delimitación de esos 
grupos fue confirmada mediante análisis de clasificación por especies indi¬ 
cadoras (TWINSPAN; Gauch, 1982). Los grupos de “stands” definidos a lo largo 
del eje 1 del ordenamiento fueron asignados a diferentes tipos de comunidades 
vegetales (C3, C2 y B3) según la clasificación propuesta por Burkart et al. 
(1990) para los pastizales de la región. Esas comunidades estuvieron 
caracterizadas por conjuntos de especies con una distribución definida sobre 
el plano de ordenamiento (Fig. 4a). 

En este análisis se descartó el eje AC 2 porque mostró una fuerte aso¬ 
ciación cuadrática con el eje AC 1, resultado de la presencia un gradiente flo- 
rístico muy dominante (Gauch, 1982). El eje 3 de ordenamiento mostró diferencias 
florísticas de menor magnitud entre dos grupos de censos situados en un extremo 
del eje AC 1 (Fig. 4a; autovalores: eje 1 = 0,464, eje 3 = 0,137). Esa hetero¬ 
geneidad reflejó la existencia de un mosaico de dos fases en la comunidad B3, 
determinado por un cambio en la frecuencia relativa de pastos con distintas 
formas de crecimiento. La fase B3a del mosaico estuvo dominada por varios pastos 
altos dispersos sobre una matriz de pastos cortos, mientras que la fase B3b se 
caracterizó por un tapiz homogéneo de pastos cortos (Fig. 4a). 

La topografía del paisaje, relevada con nivel de anteojo a lo largo de las 
tres transectas de vegetación, abarcó un rango de alturas de sólo 30,4 cm y 
pendientes máximas de 0,15%. El paisaje incluyó sitios bajos con depresiones 
cóncavas, sitios intermedios de pendiente suave y sitios más altos con relieve 
plano-convexo. A pesar de la chatura del relieve, la posición de los censos 
sobre el principal gradiente florístico (eje AC1) estuvo fuertemente asociada a 
la altura topográfica relativa (Fig. 4b). Esto significa que las tres comunidades deli¬ 
mitadas ocuparon, en promedio, diferentes posiciones topográficas. Las dos fa¬ 
ses del mosaico de la comunidad B3 no presentaron diferencias consistentes en 
altura topográfica. La variación de la composición del pastizal sobre el gradiente 
topográfico fue acompañada por cambios predecibles en la diversidad. El número 
de especies de pastos nativos, así como el total de especies exóticas (en su ma¬ 
yoría dicotiledóneas), aumentó con la altura topográfica relativa (Fig. 4c). En cambio, 
la diversidad de dicotiledóneas nativas decreció levemente hacia los sitios más 
elevados de este paisaje. 

Este análisis muestra un sentido de variación dominante en la composi¬ 
ción florística del pastizal que está estrechamente asociado con el relieve del 
paisaje. La existencia de pequeñas variaciones topográficas puede afectar el 
régimen de humedad del suelo (Dix y Smeins, 1967; Schimel et al., 1985) y, sobre 
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FIGURA 4. Heterogeneidad del pastizal y su relación con el relieve topográfico en ¡a escala de 
paisaje, (a) Comunidades vegetales definidas por el ordenamiento de censos y especies por 
análisis de correspondencias (AC). Se indica la posición de varias especies dicotiledóneas (en 
itálica) y graminoides (pastos altos en negrita), (b) Correlación entre la posición de los censos 
sobre el primer eje de ordenamiento y la altura topográfica relativa, ñ = índice de correlación de 
Spearman. (c) Relación entre la riqueza florística y la altura topográfica. Se muestra la curva de 
mejor ajuste para especies exóticas (círculos vacíos), pastos nativos (círculos negros) y dico¬ 
tiledóneas nativas (triángulos vacíos). Todas las regresiones son significativas (P < 0.0001). 
Especies: Ap = Aitemanthera philoxeroides, At = Ambrosia tenuifoha. As = Aster squamatus, Bp 
= Baccharis pingraea, Bs = Briza subaristata, B! = Bothriochioa ¡aguroides, Cp = Centaunum 
pulcheüum , Ce = Chaetotropis elongata. Din = Danthonia monievidensis, Dv = Deyeuxia 
viriditlavescens. Dso = Distichlis scoparia, Dsi - Distichlis spicata, Ev = Eieocharis viridans. Ee 
- Eryngium ebracteatum, En = Eryngium echinatum, Jm = Juncus microcephalus, Lh = Leersia 
hexandra. Lt = Leontodón taraxacoides, Li = Lilaeopsis sp ., Lm = Lolium multiflorum, Lp - 
Lutíwigia peploides. Mp = Mentha pulegium , Pb = Pamphatea bupleunfolia, Pg = Panicum gouinii, 
Pm = Panicum milioides, Ps = Panicum sabulorum , Pp = Paspalidium paiudivagum , Pd = Paspalum 
diiaiatum, Pv = Paspalum vaginatum, Pe = Pnyla canescens , Pl = Piantago lanceolata , Sg = 
Setaria geniculada, Sp = Spilanthos stolonifera, Si = Sporobolus indicus, Ss = Sienoiaphrum 
secundaban , St = Stipa phiiipii. 
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todo, ia frecuencia y duración de los períodos de anegamiento y sequía estival 
(Lavado y Taboada, 1987). Estos factores ambientales determinarían los cambios 
en la abundancia de las especies entre comunidades situadas a lo largo del 
gradiente topográfico. Trabajos anteriores habían sugerido que el régimen de 
inundación contribuye al mantenimiento de la heterogeneidad de estos pastizales 
(Collantes etal., 1988; Burkart etal., 1990; Perelman etal., 2001). Sin embargo, 
es posible que otros factores abióticos que covarían con la topografía, como 
profundidad, pH y contenido de nutrientes del suelo, también influyan sobre la 
distribución de las especies a escala de paisaje (Collantes etal., 1988; Perelman 
et al., 2001). El mosaico de “stands” detectado en la comunidad B3 (Fig. 4a) 
podría estar asociado a cambios en un factor ambiental de menor jerarquía que 
no fue considerado en este estudio, como por ejemplo la salinidad subsuperficial 
(Burkart etal., 1990; Batista y León, 1992). 

Para evaluar la influencia del pastoreo sobre ia heterogeneidad del pastizal 
en ¡a escala de paisaje, se compararon dos comunidades (C2 y B3, Fig. 4a) si¬ 
tuadas en distintas posiciones topográficas, bajo condiciones de pastoreo 
continuo y exclusión prolongada del pastoreo (> 6 años de clausura). Cada 
situación fue representada por un “stand” de 1 ha, donde se estimó la cobertura 
de las especies durante cuatro años (Chaneton et al., 2002). Las diferencias 
florísticas entre comunidades, en presencia y ausencia de pastoreo, fueron 
estimadas por el porcentaje de disimilitud de Bray-Curtis (Gauch 1982). El aná¬ 
lisis mostró que la exclusión de¡ pastoreo aumentó la disimilitud florística entre 
comuniaades de 46% (pastoreo) a 63% (clausura) (t = 3,51, P < 0,05, n = 4 
años). Se registraron en total 60 especies bajo pastoreo y 55 especies en las 
clausuras. Esto indica que la mayor disimilitud entre comunidades observada 
en ausencia de pastoreo no reflejó diferencias sustanciales en la diversidad de 
especies. Por lo tanto, el pastoreo actuó reduciendo la heterogeneidad espacial 
de la vegetación en la escala de paisaje. 

El impacto def pastoreo sobre la heterogeneidad en esta escala sería me¬ 
diada por dos procesos: (i) ia eliminación selectiva de pastos altos palatables 
que tienden a dominar en diferentes posiciones topográficas en ausencia de 
pastoreo; (ii) la colonización generalizada de dicotiledóneas exóticas y nativas 
que codominan el pastizal pastoreado junto con varios pastos rastreros (Sala 
et al.., 1986; Chaneton et al., 2002). Este grupo de dicotiledóneas exhibe una 
distribución amplia en el paisaje, pero su abundancia y diversidad dependen del 
impacto del pastoreo doméstico sobre el canopeo vegetal (Facelli, 1988; Chaneton 
y Facelli, 1991; Rusch y Oesterheld, 1997). La heterogeneidad del pastizal reflejaría 
un mayor control del ambiente abiótico sobre ia vegetación en ausencia de 
herbívoros. La exclusión prolongada del pastoreo aumentaría la intensidad local 
de la competencia entre especies con distinto grado de tolerancia a las inunda¬ 
ciones (Sala etal., 1986). 


Escala de comunidad 

Las relaciones vegetación-ambiente en ia escala de comunidad fueron 
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estudiadas en un área ocupada por la comunidad C2 (ver Fig. 4a). Para evaluar 
el efecto del pastoreo sobre la heterogeneidad interna de la comunidad, se 
compararon dos parcelas vecinas con diferente historia previa de pastoreo. 
Una parcela había sido pastoreada en forma continua por más de 30 años, 
mientras que la otra permaneció clausurada al pastoreo durante 16 años. En 
cada parcela se estableció una grilla con 54 estaciones de muestreo, separadas 
por 10 m, abarcando una superficie de ~0,5 ha (Cuadro 1). En cada estación se 
estimó la cobertura aérea de las especies en un marco de 1 m 2 y se extrajeron 
muestras de suelo para determinar pH, carbono orgánico, nitrógeno total, fósforo 
extractable, cationes y conductividad eléctrica. Además, se relevó la variación 
topográfica (altura relativa) con un nivel de anteojo. 

El pastizal pastoreado presentó una importante cobertura relativa de es¬ 
pecies dicotiledóneas (31 % vs. graminoides = 69 %), mientras que la exclusión 
del pastoreo aumentó la dominancia de las graminoides (86 % vs. dicotiledóneas 
= 14%). El número de especies fue similar en ambas situaciones (pastoreo = 
51, clausura = 55), pero el número de especies por muestra (n - 54) fue mucho 
mayor bajo pastoreo que dentro de la clausura (21,1 vs. 10,7 spp., respectiva¬ 
mente). La heterogeneidad espacial se estimó mediante el índice de diversidad 
beta de Whittaker (¡3 = [no. spp, total/no. spp. promedio]-1) (Magurran, 1988). Este 
índice reveló que la composición del pastizal clausurado fue mucho más variable 
en el espacio (/3 = 4,1) que la del pastizal pastoreado (/3= 1,4). La diversidad de 
especies dominantes por m 2 , estimada por el índice de Simpson (Magurran, 
1988), mostró que los parches de la comunidad bajo pastoreo tuvieron casi el 
triple de especies entre las dominantes que los del pastizal clausurado (Fig. 5). 
En ausencia de grandes herbívoros, la comunidad estuvo formada por parches 
fuertemente dominados por unas pocas especies (ver Fig. 5b). 

La asociación entre la composición de especies y las condiciones ambien¬ 
tales fue evaluada mediante análisis de correspondencia canónica (ACC), se¬ 
guido del análisis de correspondencia de la variación florística residual (ACR). 
El ACC produce un ordenamiento simultáneo de censos, especies y variables 
ambientales, lo que permite detectar los sentidos de variación florística que es¬ 
tán mejor correlacionados con los factores del hábitat cuantificados (Jongman 
et al., 1987). A partir de este análisis se estimó el porcentaje de la heterogeneidad 
de la comunidad asociada al ambiente en cada situación de pastoreo. Además, 
se examinó la variación florística residual, cuyo análisis (ACR) refleja la hete¬ 
rogeneidad espacial que sería asignable a otros factores no considerados en la 
descripción del ambiente (Chaneton, 1995). 

El ACC incluyó 32 especies del pastizal pastoreado y 21 especies del 
clausurado. La varianza total de la composición florística explicada por los dos 
primeros ejes de ACC y ACR (que resume la principal variación no azarosa que 
aparece asociada y no asociada al ambiente abiótico, respectivamente) fue 
similar bajo condiciones de pastoreo (62%) y clausura prolongada (58%). Sin 
embargo, la proporción de la heterogeneidad florística atribuible a la variación 
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FIGURA 5 Heterogeneidad de la comunidad vegetal en condiciones de (a) pastoreo continuo y 
(b) clausura prolongada, caracterizada por la distribución de la diversidad de especies dominantes 
(índice de Simpson, D') en muestras de 1 m ? (n = 54). (c) Resultados del análisis de 
correspondencia canónica (ACC) y del análisis de correspondencia de la variación residual 
(ACR) resumidos a través de la varianza total explicada por los primeros dos ejes de cada 
ordenamiento. Los ejes del ACC reflejan la correlación entre la composición florística y 12 
variables ambientales medidas en 25 parches de la comunidad. Los ejes del ACR resumen la 
variación florística que no estuvo asociada a los factores abióticos medidos. 

local del ambiente abiótico fue un 10% mayor en el pastizal pastoreado (ACC, 
Fig. 5c). En cambio, la variación florística no atribuible a los factores ambientales 
medidos, tuvo un mayor peso relativo en el pastizal clausurado (ACR, Fig. 5c). 

La variabilidad espacial de los factores ambientales, en promedio, no exhi¬ 
bió grandes diferencias entre el pastizal pastoreado (cv = 3-31 %) y el clausurado 
(cv = 3-38%). Sin embargo, las variables de fertilidad (C, N, P) y la salinidad (a 
25 cm) fueron un 5-14% más variables dentro de la clausura (ver Chaneton, 
1995). La principal heterogeneidad florística del pastizal pastoreado (ejes ACC 
1 y 2) estuvo asociada a cambios en el pH y el contenido de P del suelo su¬ 
perficial. En cambio, en el pastizal clausurado, la principal variación florística 
asociada al ambiente (eje ACC 1) se correlacionó con los niveles de C y N del 
sueio, mientras que el segundo componente de la heterogeneidad (eje ACC 2) 
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reflejó cambios en el pH y la salinidad subsuperficial. El relieve topográfico no 
estuvo asociado con la heterogeneidad de la comunidad en ninguna de las dos 
situaciones de pastoreo. 

En conjunto, estos resultados indican que el pastoreo también redujo la 
heterogeneidad espacial del pastizal en la escala de comunidad. No obstante, 
el pastoreo aumentó el grado de correspondencia entre la composición de 
especies y la heterogeneidad del ambiente abiótico en esta escala. La correlación 
vegetación-ambiente bajo pastoreo involucró un gradiente florístico con una 
alta diversidad local de especies. La mayor diversidad bajo pastoreo sería fa¬ 
vorecida no sólo por la reducción de la competencia por efecto de la defoliación 
(Sala et al ., 1986; Rusch y Oesterheld, 1997), sino también por la división de 
hábitats entre las especies resistentes al pastoreo. En cambio, la estructura 
espacial más heterogénea del pastizal clausurado involucró cambios abruptos 
en la identidad de las especies dominantes entre los distintos parches de la 
comunidad. Esa heterogeneidad reflejaría principalmente la influencia de factores 
bióticos, como la competencia o los patrones de dispersión a corta distancia, y 
en menor medida las discontinuidades medidas en el ambiente edáfico. 


Escala de parche 

La microheterogeneidad del pastizal fue examinada en las mismas parcelas 
(pastoreada y clausurada) de la comunidad C2 utilizadas en la escala de comunidad. 
En cada parcela se establecieron al azar tres transectas de 10 m de largo y a lo 
largo de cada una se registró el perfil microtopográfico con un dispositivo de 
agujas verticales con una resolución de 10 cm (Sterling et al ., 1984). Además, 
sobre cada transecta se midió la cobertura basal de todas las especies. Esto 
permitió describir en forma precisa la estructura fina de la vegetación y registrar 
la heterogeneidad del relieve del suelo. 

La cobertura basal de plantas fue mayor en el pastizal pastoreado (36,2 ± 
0,76 %) que en el clausurado (27,4 ± 1,9 %), mientras que la variabilidad espacial 
de la cobertura basal a escala de 10 cm fue menor bajo pastoreo (cv = 0,54, n = 
3) que en el área clausurada (cv = 0,76, n = 3). En la clausura, los espacios de 
suelo desnudo entre las bases de las plantas estuvieron tapados por un densa 
capa de material muerto. Las curvas de acumulación de especies (Fig. 6a) 
mostraron que el pastizal pastoreado tuvo una mayor riqueza florística en todo 
el rango de escalas considerado. El número de especies registrado fue 2-3 
veces mayor bajo pastoreo, aún en escalas menores al metro lineal. Considerando 
el grano de resolución más pequeño del muestreo, la exclusión del pastoreo 
redujo la diversidad promedio de 3,0 a 1,3 especíes/10 cm. En esta escala, la 
heterogeneidad florística estimada por la diversidad beta de Whittaker fue 
calculada para un grano de 10 cm sobre cada transecta. Este análisis mostró 
que la heterogeneidad espacial promedio a esa escala fue algo menor en el 
pastizal pastoreado {(3= 10,0) que en el clausurado al pastoreo (= 11,8). 
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La exclusión prolongada del pastoreo modificó drásticamente la microtopo- 
grafía del suelo (Fig. 6b-c). La heterogeneidad del relieve microtopográfico fue 
mucho menor en el pastizal pastoreado (desvío estándar = 0,8-2,7 cm; rango/ 
transecta = 5-17 cm, n = 3) que en el pastizal clausurado (desvío estándar = 
5,1 -6,3 cm; rango/transecta = 21-31 cm, n = 3). A pesar de la persistencia de 
varios pastos altos, el campo pastoreado mostró un microrrelieve mucho más 
uniforme y con algunos montículos dispersos (Fig. 6b), creados por la deposición 
de heces. La presencia de especies dicotiledóneas en la comunidad pastoreada 


(a) 



(b) 
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FIGURA 6 Heterogeneidad del pastizal en la escala de parche, (a) Curvas de acumulación de 
especies obtenidas con una resolución de 10 cm a lo largo de transectas de 10 m. Se Indican 
los valores promedio por cada metro de transecta (n = 3). (b-c) Relieve microtopográfico y dis¬ 
tribución de las especies sobre transectas representativas del pastizal pastoreado (b) y 
clausurado (c). Se muestran sólo las Intercepciones > 3 cm; pastoreo = 13 spp. y clausura = 7 
spp. Ver códigos de las especies en la leyenda de la Fig. 4. 
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no mostró una relación consistente con la variación microtopográíica. En 
ausencia de pastoreo, el pastizal presentó numerosos montículos de variada 
altura, en su mayoría asociados con matas de gran tamaño formadas por los 
pastos altos (Fig. 6c). Especies graminoldes de menor tamaño y unas pocas 
dicotiledóneas ocuparon los intersticios entre los montículos. 

Estos resultados muestran que el pastoreo simplificó el diseño microto- 
pográfico, efecto que habría sido mediado en parte por la menor influencia de 
las plantas sobre la estructura del microhábitat. Esto tendió a disminuir la 
heterogeneidad del pastizal en la escala de parche. En un trabajo anterior, Sala 
etal. (1986) mostraron que el pastoreo achata el canopeo foliar a menos de 10 
cm de altura y reduce el tamaño promedio de las matas de pastos, causando la 
“atomización” de la estructura del pastizal. El pastoreo fragmenta las matas de 
los pastos altos y favorece la propagación vegetativa de pastos rastreros. Esta 
alteración de la estructura facilita el reclutamiento de muchas dicotiledóneas 
oportunistas (Facelli, 1 988; Rusch y Oesterheld, 1 997). En ausencia de pastoreo, 
el establecimiento de las matas de pastos altos promueve la acumulación de 
materia orgánica y suelo, lo que al combinarse con procesos de microescurn- 
miento aumentaría la microheterogeneidad (Gibson, 1988a; FIook et al., 1991). 
Entonces, el pastoreo continuo actuaría evitando que se manifieste el control 
de las plantas sobre las condiciones microambientales, reduciendo la asociación 
vegetación-ambiente en escalas de gran detalle (Adler y Lauenroth, 2000). 


Conclusiones 

Los patrones de heterogeneidad observados en el pastizal estudiado son 
consistentes con el modelo planteado en la Figura 1. La variabilidad de la com¬ 
posición florística mostró una fuerte covariación espacial con el principal gra¬ 
diente ambiental en la escala de paisaje, mientras que la asociación vegetación- 
ambiente se hizo más débil a medida que se redujo la escala de observación 
para evaluar la heterogeneidad en las escalas de comunidad y parche. La topo¬ 
grafía y la salinidad del suelo, que son los principales factores determinantes 
de ¡a heterogeneidad en el paisaje (Burkart et al., 1990; Batista y León, 1992; 
Perelman et al., 2001), no presentaron una asociación fuerte con la heteroge¬ 
neidad interna de la comunidad. Este resultado apoya la idea de que el grado de 
correspondencia entre ia composición florística y diferentes variables abióticas 
cambia con la escala espacial de ocservación (Reed eta^., 1993). 

El pastoreo redujo la heterogeneidad vegetal en las tres escalas conside¬ 
radas. Este proceso de “homogeinización biótica” (McKinney y Lockwood, 2001) 
está relacionado con la colonización generalizada del pastizal por una flora 
diversa de especies oportunistas, muchas de ellas exóticas, que ocupan los 
micrositios creados por el impacto del pastoreo continuo sobre el canopeo 
herbáceo. Los datos disponibles permitieron, además, un análisis preliminar de 
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la Influencia del pastoreo sobre las relaciones vegetación-ambiente en distintas 
escalas (Fig. 2). El pastoreo modificó el grado de asociación entre la hetero¬ 
geneidad del pastizal y los factores abióticos en las tres escalas de análisis. 
Sin embargo, los resultados sugieren que el efecto del pastoreo sobre las 
relaciones vegetación-ambiente no cambia en forma lineal con la escala espacial 
de observación (Fig. 2c). El pastoreo pareció reducir la fuerza de la asociación 
entre la heterogeneidad vegetal y los factores ambientales en las escalas de 
paisaje y parche, mientras que aumentó la correlación espacial entre la 
composición florística y las propiedades del suelo en la escala de comunidad. 

Este patrón no lineal de respuesta al pastoreo reflejaría la interacción en¬ 
tre el grado de influencia que ejercen las plantas sobre su entorno y el grano del 
mosaico ambiental subyacente (Belsky, 1983,1986). Las especies pueden tener 
un efecto marcado sobre el hábitat y el diseño espacial de la vegetación a 
escala pequeña (Greig-Smith, 1979; Wiens, 1989). Ese efecto depende en gran 
medida del tamaño individual de las plantas (Watt, 1947;Tilman, 1982; Huston y 
DeAngelis, 1994). El pastoreo evita que se manifiesten las interacciones entre 
plantas vecinas debido al menor desarrollo de la biomasa individual, lo cual 
aumentaría la respuesta de las especies a la variación ambiental dentro de la 
comunidad. En cambio, a escalas más finas correspondientes al tamaño individual 
de las especies dominantes, la heterogeneidad microambiental estaría bajo la 
influencia directa de las plantas (Hook et al ., 1991 ; Huston y DeAngelis, 1994). 
Esta influencia se haría mucho más evidente cuando se relaja la presión de 
pastoreo sobre la vegetación. 
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